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nOBS  nOBS/ID  Main locomotion mode(s)  Key ecological factors  Reference 
Barnacle geese  6  272‐361  331.8  Walking, swimming, flying  Year‐round  Portugal et al submitted 
Greylag geese  22  44‐527  315.6  Walking, flying  Year‐round*  Wascher et al 2018 
Great cormorants  7  46‐122  99.6  Diving, flying  Over‐wintering  Grémillet et al 2005 
European shags  8  5‐35  16.5  Diving, flying  Breeding, foraging  Hicks et al 2017 
Australasian gannets  6  28‐237  154.3  Flying  Breeding, foraging  Green et al 2013 
Little penguins  5  9‐200  135.2  Swimming, diving  Non‐breeding season  Portugal et al 2016 
King penguins  6  6‐30  23.8  Swimming, diving  Foraging, breeding  Halsey et al 2010 
Macaroni penguins  63  18‐450  204.1  Swimming, diving  Year‐round  Green et al 2005 
Eider ducks  13  131‐219  203.4  Swimming, diving, flying  Moulting  Guillemette et al 2007 
Przewalski horses  7  37‐264  149.9  Walking  Large enclosure  Arnold et al 2006 
Alpine ibex  20  6‐647  347.9  Walking  Year‐round*  Signer et al 2011 
Red deer (dataset 1)  15  278‐549  441.1  Walking  Year‐round, large enclosure*  Turbill et al 2011 
Red deer (dataset 2)  9  11‐607  203.6  Walking  Year‐round, large enclosure  Arnold et al 2004 
Roe deer  15  8‐372  152.7  Walking  Year‐round, large enclosure  Reimoser 2012 
Human beings  7  12‐20  14.4  Walking  Daily modern life  This study: KJM and LGH 
Grey seals  29  6‐20  10.4  Body undulation  On land, resting, nursing  This study: SDT 













































































































Supplementary  Table  1.  Variance  components  extracted  from  univariate mixed models  of  daily mean  heart  rate  (a  proxy  of  daily  energy 753 
expenditure) in 16 endotherm species, including variance attributed to random intercepts (Vintercept), random slopes (Vslope), and residual variance 754 
(Vresidual). Significance of random intercepts and slopes was tested using a log‐likelihood ratio test of a full model vs. a reduced model that excluded 755 
the variance component of  interest. Also shown are total raw variance  (Vtotal), and autocorrelation structure of order 1,  fitted  Julian day as a 756 
continuous time covariate.  757 
   Variance components    
Autocorrelation Species  Random intercepts    Random slopes    
Vresidual  Vtotal 
  
   Vintercept  χ2  P    Vslope  χ2  P        estimate  χ2 P 
Barnacle geese  4.45  1.17  0.28  0.04  49.76  <0.001    439.44  1885.72  0.65  700.12  <0.001 
Greylag geese  6.41  198.06  <0.001 0.02  122.39  <0.001    43.17  243.80  0.52  1911.06  <0.001 
Great cormorants  18.65  16.54  <0.001 0.03  1.73  0.19    114.41  160.70  0.70  179.58  <0.001 
European shags  15.99  0.28  0.60  <0.001 <0.001  1.00    231.43  576.98  0.51  10.70  0.001 
Australasian gannets  81.49  55.37  <0.001 0.06  25.91  <0.001    483.87  948.38  0.08  6.17  0.01 
Little penguins  0.00  0.00  1.00  0.06  15.85  <0.001    290.87  1229.27  0.71  245.09  <0.001 
King penguins  156.00  3.51  0.06  0.11  6.79  0.01    132.90  732.93  0.74  85.61  <0.001 
Macaroni penguins  88.28  210.21  <0.001 0.01  198.21  <0.001    310.75  1706.17  0.69  5076.61  <0.001 
Eider ducks  90.18  31.02  <0.001 0.03  23.44  <0.001    350.18  833.81  0.80  2177.42  <0.001 
Przewalski horses  2.60  25.23  <0.001 <0.001 0.001  0.98    18.54  100.99  0.41  106.20  <0.001 
Alpine ibex  14.18  176.02  <0.001 0.01  115.80  <0.001    61.69  504.14  0.46  1187.43  <0.001 
Red deer (dataset 1)  <0.001  <0.001  0.98  0.01  177.74  <0.001    27.85  147.33  0.92  1560.95  <0.001 
Red deer (dataset 2)  <0.001  <0.001  1.00  0.05  160.20  <0.001    81.46  208.05  0.95  1732.36  <0.001 
Roe deer  11.37  37.63  <0.001 0.03  77.88  <0.001    33.13  221.20  0.63  925.98  <0.001 
Human beings  4.05  1.47  0.23  <0.001 0.00  1.00    37.64  117.13  0.15  1.58  0.21 
Grey seals  4.05  7.61  0.01  0.03  13.86  <0.001    19.73  162.98  0.23  5.52  0.02 














lower  upper     lower  upper  r2 GLMM(m) 
Barnacle geese  1.27  1.08  1.46     0.88  0.70  1.05  0.71 
Greylag geese  1.11  0.96  1.26     0.83  0.77  0.88  0.76 
Great cormorants  0.66  ‐0.25  1.58     0.64  0.48  0.81  0.24 
European shags  1.58  1.02  2.15     0.39  0.16  0.62  0.61 
Australasian gannets  0.84  ‐0.17  1.84     0.83  0.62  1.04  0.40 
Little penguins  1.02  0.80  1.25     0.72  0.48  0.95  0.71 
King penguins  1.60  0.34  2.85     0.98  0.62  1.34  0.61 
Macaroni penguins  1.34  1.21  1.46     0.64  0.61  0.67  0.72 
Eider ducks  1.84  1.03  2.66     0.64  0.53  0.75  0.40 
Przewalski horses  1.00  0.64  1.35     1.03  0.98  1.08  0.77 
Alpine ibex  0.86  0.67  1.05     0.94  0.89  0.99  0.83 
Red deer (dataset 1)  1.20  1.04  1.36     0.62  0.57  0.67  0.69 
Red deer (dataset 2)  1.18  0.80  1.56     0.56  0.39  0.73  0.45 
Roe deer  1.08  0.85  1.31     0.76  0.66  0.87  0.74 
Human beings  1.24  0.78  1.70     0.88  0.65  1.11  0.64 
Grey seals  0.89  0.79  0.98     0.71  0.62  0.80  0.83 
Sockeye salmon  1.41  1.08  1.74     0.48  0.32  0.64  0.39 
Weighted average  1.13  1.01  1.25     0.75  0.66  0.84  0.62 
 764 
Coefficient of determination (r2) values were calculated for each model using 765 
sem.model.fits() in the piecewiseSEM package (Nakagawa & Schielzeth 2013). We checked 766 
the validation of the models by visually assessing plots of the residuals against the fitted 767 
values, and against minimum fH (Zuur, Hilbe & Ieno 2013). 768 
 769 
Investigating auxiliary energy expenditure 770 
The constrained pattern of energy expenditure is associated with lower maintenance energy 771 
expenditure during periods when ‘energetically costly behaviours’ are higher, or vice‐versa 772 
(Mathot & Dingemanse 2015). For roe deer the slope of the relationship between daily mean 773 
heart rate (fH; a proxy for daily energy expenditure) and daily minimum fH (a proxy for daily 774 
  
maintenance energy expenditure) within individuals is substantially less than 1 (fig. 2B), 775 
which is assumed to indicate that during periods when energetically costly behaviours are 776 
performed, maintenance energy expenditure attenuates, or vice‐versa. This relationship can 777 
be illustrated by a scatterplot of the negative relationship between daily minimum fH and 778 
daily activity fH, where the latter is calculated as the difference between daily mean and 779 
minimum fH (Portugal et al. 2016) (Supplementary fig. 2A; p < 0.001 for the within‐subject 780 
effect slope). 781 
 782 
The roe deer dataset analysed in the present study also includes activity measures, enabling 783 
further interrogation of this aspect of the constrained energy pattern. A tilt switch implanted 784 
in the neck measured whether the animal’s head was up or down, while changes in signal 785 
strength recorded by the antenna that received information from the collar transmitter on 786 
each animal indicated locomotion (Arnold et al. 2004; Reimoser 2012). Combining these two 787 
measures, along with heart rate, enabled classification of each minute of measurement as 788 
either ‘active’ or ‘not active’. Activity per day was then calculated as the percentage of 789 
minutes active. While there is a positive relationship between daily mean fH and activity levels 790 
(Supplementary fig. 2B; p < 0.001 for the within subject effect slope), the regression 791 
relationship between daily minimum fH and activity levels within each individual does not 792 
follow the prediction of the constrained pattern since there is no evidence that daily 793 
minimum fH covaries negatively with activity level (Supplementary fig. 2C; p=0.26 for the 794 
within‐subject effect slope). The explanation for this is that daily activity fH is not represented 795 
exclusively by the energy costs of activity. This is evidenced by the lack of a relationship 796 
between daily activity fH and activity levels (Supplementary fig. 2D; p=0.33 for the within‐797 
subject effect slope). Rather, daily activity fH also includes important other energy costs; we 798 
suggest it is better termed daily auxiliary fH. At least some of these auxiliary energy costs, 799 
which are not activity per se, are low when activity levels are high. These non‐activity 800 
auxiliary energy costs, reduced in compensation for activity energy costs, could be associated 801 
with low intensity behaviours such as reductions in levels of fidgeting (Levine, Eberhardt & 802 
Jensen 1999) or changes in body posture (Levine, Schleusner & Jensen 2000; Ward, 803 
Speakman & Slater 2003). Evidence for this possibility comes from studies including an 804 
across‐school investigation of children, in which the amount of physical activity the children 805 
undertook at school did not relate to their levels of physical activity over the entire day 806 
  
(Mallam et al. 2003), and an investigation of elderly participants who exhibited no increase in 807 
daily activity levels during periods of physical training (Meijer, Westerterp & Verstappen 808 
1999). Garland et al. (2011) report data showing that in young adults, daily energy 809 
expenditure is not as high as expected on days when physical activity is high. Furthermore, a 810 
meta‐analysis by Wing et al. (1999) found that only 2 out of 13 studies reported statistically 811 
significant differences in weight loss for participants both dieting and undertaking exercise 812 
versus participants who were dieting only. Finally, Westerners have similar daily energy 813 
expenditures to the more physically active Hadza people of Tanzania (Pontzer et al. 2012). 814 
Thus for roe deer at least, rather than maintenance energy expenditure decreasing in 815 
response to high levels of energy spent on activity, maintenance energy expenditure does 816 
not systematically change; specific auxiliary costs decrease instead (resulting in the lack of 817 
relationship between daily auxiliary daily activity fH and activity levels (Supplementary fig.2D). 818 
These specific auxiliary costs decrease sufficiently so that the relationship between daily 819 
mean activity fH and daily minimum daily activity fH is less than 1 indicating an element of the 820 
energy constrained pattern (fig. 2B).  821 
   822 
  
 823 
 824 
Supplementary Figure 1. Hypothetical representations of three energy management patterns 825 
(modified from Careau 2017; refer to that paper for a full explanation). Comparing the middle 826 
versus right stacks shows the effect of an increase in auxiliary energy expenditure on daily 827 
energy expenditure and maintenance energy expenditure. Comparing the middle versus left 828 
stacks shows the effect of an increase in maintenance energy expenditure on daily energy 829 
expenditure and auxiliary energy expenditure. The right‐hand panel shows the predicted 830 
relationship between daily energy expenditure and maintenance energy expenditure, along 831 
with the predicted slope (b) of the relationship, as suggested by Mathot and Dingemanse 832 
(2015). A) The independent pattern, where maintenance and auxiliary energy expenditure 833 
are independent of each other. B) The constrained pattern, where increases in maintenance 834 
energy expenditure are associated with decreases in auxiliary energy expenditure and vice‐835 
  
versa. C) The performance pattern is defined by increases in maintenance energy 836 
expenditure in response to increases in auxiliary energy expenditure, and vice‐versa. 837 
 838 
 839 
 840 
Supplementary Figure 2. Relationships within individual roe deer between (A) minimum daily 841 
heart rate (fH; a proxy for daily maintenance energy expenditure) and daily auxiliary (activity) 842 
fH (a proxy for activity energy expenditure). The relationship is negative, indicating some 843 
degree of energy constraint is exhibited by this species. (B) daily mean fH (a proxy for daily 844 
mean energy expenditure) and daily activity levels. The relationship is positive. (C)  minimum 845 
daily fH and daily activity levels. There is no evidence for a relationship. (D) daily auxiliary 846 
(activity) fH and daily activity levels. There is no evidence for a relationship. Individual animals 847 
  
are represented by different colours. All observations included in this study’s analysis are 848 
presented in these panels but a large number are obscured due to data points overlapping. 849 
The presented lines of best‐fit represent the overall within‐individual relationships. They 850 
were calculated from mixed models that were input within‐subject centred values of 851 
minimum daily fH, and also accounted for temporal autocorrelation. To calculate the 852 
intercept of these particular best‐fit lines correctly, the data had to be centred on x=0 for the 853 
mixed model, and then the resultant intercept adjusted to account for the true x values. 854 
 855 
Autocorrelation functions in the data 856 
In all species except roe deer, there was strong and statistically significant temporal 857 
autocorrelation across successive daily measurements at the within‐individual level 858 
(Supplementary fig.2; Table 2). 859 
 860 
Supplementary Figure 3. Autocorrelation functions fitted in the residual structure of 861 
univariate mixed models of daily mean heart rate (a proxy of daily energy expenditure) in 9 862 
species of free‐ranging birds (blue dots), 6 species of free‐ranging mammals (red triangles) 863 
  
and an ectothermic species of fish. The autocorrelation values are calculated using pairs of 864 
residuals at the within‐individual level within each species. The strong significance of the 865 
autocorrelation term in most models indicates that some important explanatory variables 866 
determining daily mean heart rate (fH) are missing, particularly those operating at scales of 867 
approximately 2‐20 d. Presumably, if the relevant variables were available (e.g. temperature, 868 
food availability, breeding status etc.), their inclusion in the model would reduce the amount 869 
of autocorrelation in the residuals. 870 
 871 
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